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Resumen. Se propone la enmienda del género Margocolporites y tres nuevas especies fósiles con sus afines actuales provenientes de la 
Formación Palo Pintado del Mioceno tardío, en la provincia de Salta, Argentina. Ellas son: Parihiatus aquaticus sp. nov. (Pontederia spp., 
Pontederiaceae), Margocolporites gleditsioides sp. nov. (Gleditsia amorphoides, Fabaceae) y Margocolporites constrictus sp. nov. (Parkinsonia aculeata, 
Fabaceae). A partir del análisis del registro fósil en el lapso Cretácico-Pleistoceno, se desprende que las nuevas especies constituyen para 
Sudamérica las primeras citas de polen afín a Pontederia, Gleditsia y Parkinsonia en el intervalo mencionado. Los antecesores de Pontederia spp., 
Gleditsia amorphoides y Parkinsonia aculeata ya integraban, en el Mioceno de la región, las paleocomunidades acuáticas, palustres y de bosques 
higrófilos y/o en galería. Se deduce también que las nuevas especies fósiles ocupaban la misma área de distribución nativa que las actuales. 
Este trabajo aporta consideraciones paleobiogeográficas y una actualización de la paleoflora del noroeste argentino, acrecentando el 
conocimiento de la historia evolutiva de las Fabaceae y Pontederiaceae. 


Palabras clave. Polen fósil. Pontederia. Gleditsia. Parkinsonia. Mioceno. Argentina. 


Abstract. FIRST PALYNOLOGICAL RECORDS FOR SOUTH AMERICA RELATED TO PONTEDERIA L., GLEDITSIA L., AND PARKINSONIA L. FROM THE 
PALO PINTADO FORMATION, MIOCENE OF SALTA, ARGENTINA. The amendment of the genus Margocolporites and three new fossil species 
with their extant relatives from the late Miocene Palo Pintado Formation, in the province of Salta, Argentina, are proposed. They are Parihiatus 
aquaticus sp. nov. (Pontederia spp., Pontederiaceae), Margocolporites gleditsioides sp. nov. (Gleditsia amorphoides, Fabaceae) and Margocolporites 
constrictus sp. nov. (Parkinsonia aculeata, Fabaceae). From the analysis of the fossil record in the Cretaceous—Pleistocene period, itis deduced that 
the new species constitute the first pollen records related to Pontederia, Gleditsia and Parkinsonia in the mentioned interval for South America. 
The ancestors of Pontederia spp., Gleditsia amorphoides and Parkinsonia aculeata already formed the aquatic, marsh and hygrophilous and/or 
gallery forest paleocommunities during the Miocene in the region. It is deduced that these new fossil species occupied the same native range 
as their extant representatives. This work provides paleobiogeographic considerations and an update on the paleoflora of northwestern 
Argentina, increasing the knowledge of the evolutionary history of the Fabaceae and Pontederiaceae. 


Key words. Fossil pollen. Pontederia. Gleditsia. Parkinsonia. Miocene. Argentina. 


La Formación Palo Pintado alberga una vasta cantidad de 
fósiles representados por impresiones de hojas, frutos de 
angiospermas, frondes de helechos, leños, interacciones 
planta-insecto, palinomorfos, restos de bivalvos, escamas 
y vértebras de peces, escamas de tortuga, restos de Caiman 
Spix, 1825 y mamiferos (Anzótegui y Cuadrado, 1996; 
Acevedo et al., 1997, 1998; Anzótegui, 2006; Lutz y Martínez, 
2007; Mautino, 2007; Bona et al., 2014; Horn, 2014; Robledo, 
2017; Anzótegui et al., 2019; Galli et al, 2019; Mautino et 
al., 2019; Robledo et al., 2020). Su riqueza polínica permite 


identificar nuevas citas para la paleoflora del norte de 


Argentina. En el presente trabajo se enmienda el género 
Margocolporites Ramanujan ex Srivastava emend. Pocknall y 
Mildenhall y se proponen tres nuevas especies fósiles (con 
sus afines actuales): Parihiatus aquaticus sp. nov. (Pontederia 
spp., Pontederiaceae), Margocolporites gleditsioides sp. nov. 
(Gleditsia amorphoides (Grisebach) Taubert, Fabaceae) y 
Margocolporites constrictus sp. nov. (Parkinsonia aculeata L., 
Fabaceae). A fin de comprender la historia de los géneros a 
los que son afines las citadas nuevas especies, Pontederia L., 
Gleditsia L. y Parkinsonia L., se realiza una revisión de su re- 


gistro paleobotánico a nivel mundial en el lapso Cretácico— 
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Pleistoceno, como así también se brindan sus características, 
distribución actual y consideraciones paleobiogeográficas. 

Pontederiaceae es una pequeña familia de monocoti- 
ledóneas constituida por dos géneros y alrededor de 45 
especies, de distribución pantropical y subtropical. Sus 
especies se concentran principalmente en el continente 


americano, siendo Sudamérica y particularmente Brasil 
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con 24 especies el centro de mayor diversidad (Graham y 
Barrett, 1995; Hernández, 2007; Pellegrini et al., 2018; 
Sousa et al., 2018). Son plantas hidrófitas o acuáticas de 
hábitos herbáceos, anfibios o flotantes (Barrett y Graham, 
1997; Pellegrini et al, 2018). El genero Pontederia tiene un 
registro fósil representado por polen, hojas, semillas y ta- 


llos que comienza en el Cretácico y continúa en el Cenozoico 


25” 30' 


25" 45 


Fm. Puncoviscana 
(Precámbrico- Cámbrico) 


Tonalita La Viña 
(Cámbro- Ordovícico) 


Fm. La Playa (Precámbrico) 


Granito Alto - El Cajón 
(Ordovícico) 


Granito Pucará 
(Ordovícico) 


Grupo Salta 
(Cretácico- Eoceno) 


Figura 1. Mapa de ubicación del área de estudio. Tomado y modificado de Galli et al. (2011). Abreviaturas: Fm., Formación. 
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(Friis et al, 2011). Para Argentina no se conocen fósiles vin- 
culados a dicho género y esta constituye la primera cita. 
Las Fabaceae son una de las familias más grandes de las 
eudicotiledóneas, de distribución cosmopolita y represen- 
tada por aproximadamente 766 géneros y 19.580 especies. 
Forman parte de casi todos los biomas del mundo, en dis- 
tintos hábitats y dominan los bosques secos y las sabanas 
a lo largo de los trópicos. Tienen hábitos variados ya que 
pueden ser árboles, arbustos, subarbustos, lianas y hierbas, 
ocasionalmente acuáticas (Wojciechowski, 2003; Lewis et 
al., 2005; Angiosperm Phylogeny Group, 2016; DRYFLOR, 
2016). Su registro fósil es extenso y está constituido por im- 
presiones de hojas, frutos e inflorescencias, palinomorfos y 
leños (Raven y Polhill, 1981; Herendeen, 1992; Herendeen 
et al., 1992; Lavin et al., 2005; Franco y Brea, 2010, 2013; 
Pujana et al, 2011; Mautino y Anzótegui, 2014; entre otros). 
El género Gleditsia comprende árboles y arbustos con 
amplia distribución en todo el mundo (Lewis et al., 2005). 
Tiene un registro fosilífero que comienza en el Mioceno en 
América y Asia (Herendeen et al, 1992; Schnabel et al, 2003). 
En Sudamérica, particularmente en Argentina, solo se citan 
dos leños del Neógeno (Martínez y Rodríguez-Brizuela, 
2011; Franco y Brea, 2013). Por otra parte, Parkinsonia que 
reúne árboles y arbustos, es nativa del continente ameri- 
cano (Lewis et al., 2005) y no posee registro fósil hasta el 


momento. 


MARCO GEOLÓGICO 

La Formación Palo Pintado forma parte del Grupo 
Payogastilla, el cual está integrado de base a techo por las 
formaciones Los Colorados, Angastaco, Palo Pintado y San 
Felipe. Este grupo tiene más de 6.000 m de espesor 
acumulados en una cuenca de antepaís cenozoica (Eoceno 
al Plioceno). La Formación Palo Pintado se encuentra 
ubicada geográficamente en el centro-sur de la provincia de 
Salta, aflorando sobre ambos márgenes del río Calchaquí 
en el valle homónimo (Galli et al, 2011) (Fig. 1). 

Los depósitos sedimentarios estudiados en el presente 
trabajo se encuentran ubicados entre los 25* 41' 01” S; 66% 
07' 55" 0 y los 25* 40" 59” S; 66% 05' 49” O, aproximada- 
mente a 200 km al suroeste de la ciudad de Salta. La citada 
formación se depositó durante el Mioceno tardío, entre los 
10,29:+0,11 Ma (K/Ar en depósito de toba) (Galli et al., 


2008) y los 5,27+0,28 Ma (U-Pb en circón; Coutand et al., 
2006) y posee un espesor aproximado de 700 a 1.200 m. 
Está constituida por ciclos grano y estrato-decrecientes de 
conglomerados soportados por matriz, que intercalan con 
areniscas Cuarzosas y sublíticas medianas a finas, que 
culminan con niveles de limolitas verdes. El paleoambiente 
para esta unidad litológica fue interpretado como de sedi- 
mentación fluvial multicanalizado, con canales interconec- 
tados, permanentes y de alta sinuosidad, separados por 
islas estables (Galli et al., 2008, 2019). 


MATERIALES Y MÉTODOS 

Los palinomorfos analizados se encuentran en buen es- 
tado de preservación y provienen de las muestras obteni- 
das de un perfil estratigráfico de la Formación Palo Pintado, 
levantado en la localidad Quebrada del Estanque. Del perfil 
(+400 m) se obtuvieron más de 90 muestras sedimentarias 
que fueron procesadas en el laboratorio del Centro de Eco- 
logía Aplicada del Litoral (CECOAL-CONICET-UNNE). Para la 
extracción del material polínico, se siguió el método con- 
vencional consistente en la eliminación de silicatos con 
acido fluorhídrico y oxidación con ácido nítrico. El montaje 
final se realizó en glicerina-gelatina (Volkheimer y Melendi, 
1976). Los preparados palinológicos obtenidos se encuentran 
depositados en la colección CTES-PMP (Corrientes-Prepa- 
rados Micropaleontológicos), que pertenece a la Colección 
Paleontológica de la Universidad Nacional del Nordeste "Dr. 
Rafael Herbst”. Las descripciones y mediciones se realizaron 
con un microscopio óptico compuesto Leica DM50O con cá- 
mara fotográfica incorporada ICC50 W. La terminología pa- 
linológica utilizada es la sugerida por Erdtman en Nilsson y 
Praglowski (1992) y por Punt et al. (2007), entre otros. 

Con el objeto de lograr las afinidades botánicas se com- 
paró el material fósil con el actual a partir de preparados de 
referencia procedentes de la PAL-CTES (Palinoteca de la 
Universidad Nacional del Nordeste) y de la bibliografía es- 
pecífica. En el caso de la familia Pontederiaceae se acepta la 
revisión de Pellegrini et al. (2018), que consideran a Eichhor- 
nia Kunth como subgénero de Pontederia. 

En la obtención de los datos y confección de los mapas 
de la distribución actual de G/leditsia amorphoides, Parkinso- 
nia aculeata y Pontederia spp. se utilizaron datos de Stevens 
(2001), Fabricante y Feitosa (2010), GBIF (2019) y CABI (2019). 





PALEONTOLOGÍA SISTEMÁTICA 


División POLLENITES Potonié, 1893 
Subturma DICOLPATES Erdtman, 1947 


Género Parihiatus Phillips y Félix, 1972 


Especie tipo. Parihiatus incomptus Phillips y Félix, 1972. Luisiana, 
Estados Unidos de América; Cenomaniano. 


Parihiatus aquaticus sp. nov. 
Figura 2.1-2.3 


IFPNI urn:idName:fossilplants.info:species:C6EDDBE7-47D4-BOB6-E30A- 
625BD9FF6F65 
PFNOO2485 urn:Isid:plantfossilnames.org:act:2485 


Derivación del nombre. El epíteto específico alude al ambiente 
acuático dulceacuícola en el cual viven los afines actuales. 
Diagnosis. Pollen grains heteropolar, medium size, oblate. 
Disulcated. Exine tectate, columellate. Tectum scabrate-areolate 
or subareolate. 

Diagnosis. Granos de polen heteropolares, de tamaño 
mediano, oblatos. Disulcados. Exina tectada, columelada. 
Tectum escabrado-areolado a subareolado. 

Material tipo. Holotipo, CTES-PMP 1721a: 139/21,5. Para- 
tipo, CTES-PMP 1970a: 148,3/23,9. 

Material referido. CTES-PMP 1969b: 48/13,2; 1721a: 
140/13,8; 17154: 139/6;16/26;12,4/22. 

Descripción. Granos de polen heteropolares, de 18-28 um 
de eje polar y 38-45 um de diámetro ecuatorial, tamaño 
mediano, oblatos. Disulcados, sulcos ecuatoriales o sube- 
cuatoriales, dispuestos uno de cada lado, con márgenes 
definidos. Sulcos abiertos o cerrados y solapados. Exina tec- 
tada de 1,5 a 2 um de espesor (sexina de 1 a 1,5 um; nexina 
de 0,5 um), columelada. Tectum escabrado-areolado a sub- 
areolado. Las areolas son de forma variables circulares a 
poligonales y están separadas por hendiduras que dan un 
aspecto de suave retículo. 

Observaciones. De la comparación de Parihiatus aquaticus 
sp. nov. con Parihiatus incomptus del Cretácico de Estados 
Unidos de América (Phillips y Félix, 1972) se observa que 
comparten la presencia de dos aperturas opuestas y la exina 
estratificada. Parihiatus incomptus se diferencia porque 
tiene un menor tamaño de los granos (24-36 um), mayor 


espesor de la nexina (0,8 a 1,8 um) y sulcos largos que pue- 


y q 
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den dividir al grano en dos mitades, a veces se presentan 
con los extremos rotos. 

Dicolpopollis hockelii Pflanzl del Eoceno tardío a Mioceno 
de Alemania (Pflanzl, 1956) se diferencia porque tiene 
forma prolata (con uno de los polos aplanados y el otro re- 
dondeado, en forma de hacha) y por la ornamentación de la 
exina, densamente granulada. 

Pontederia sp. del Cretácico Tardío y Paleógeno de Estados 
Unidos de América (Tschudy, 1961), exhibe cierta similitud 
a la nueva especie de este trabajo en la escultura de la exina 
(juzgado a partir de una ilustración), difiere por la presencia 
de un sulco largo que divide al grano en dos mitades, rasgo 
no observado en Parihiatus aquaticus sp. nov. 

Wodehouse (1932) menciona la presencia de granos de 
polen afines a Pontederia cordata L. en rocas del Eoceno de 
la Formación Green River también en Estados Unidos de 
América, aunque no presenta descripción ni ilustración. 
Por último, polen del Mioceno temprano de Polonia, afín a 
Eichhornia paniculata (Spreng.) Solms fue dado a conocer por 
Macko (1957) quien señala su similitud al polen actual. Sin 
embargo, la descripción es incompleta y las fotos poco cla- 
ras. Por otra parte, numerosos estudios palinológicos de las 
especies actuales dan cuenta de que Parihiatus aquaticus 
sp. nov. comparte algunas características morfológicas con 
varias especies del género Pontederia (P. azurea Swartz, P, 
cordata, P. crassipes Martius, P. rotundifolia L. y P. subovata 
(Seubert) Lowden) Pontederiaceae, citadas para Argentina 
según Zuloaga et al. (2008) (Tab. 1). Las descripciones pali- 
nológicas de Pontederia muestran discrepancias con res- 
pecto al tipo apertural, forma y polaridad. Es así que una 
misma especie fue descripta como mono o disulcada o col- 
pada (aperturas latitudinales o meridionales, respectiva- 
mente), de forma oblata o prolata, isopolar, heteropolar o 
apolar (Perveen, 1999; Fagúndez, 2003; Salgado, 2006; 
Garcia-Murcia, 2011; El-Amier, 2015; Ybert et al., 2017). 
Ressayre (2001), a partir del estudio de la microsporogéne- 
sis de Pontederia cordata y de Eichhornia paniculata, esclarece 
el tipo de aperturas y determina que los granos maduros 
de las Pontederiaceae son oblatos, disulcados y que estas 
aperturas, enfrentadas y paralelas se sitúan en el plano 
ecuatorial o eje más largo del grano de polen. De igual modo, 
Pellegrini et al. (2018) confirman la condición disulcada 


para los granos de polen de la familia. En consecuencia, los 
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afines actuales de Parihiatus aquaticus sp. nov. son de forma  Pontederia cordata, Pontederia crassipes, Pontederia rotundifolia 
oblata, con aperturas ecuatoriales disulcadas. y Pontederia subovata, Pontederiaceae. 


Su afinidad botánica corresponde a Pontederia azurea, Los registros paleobotánicos afines a Pontederia se ubican, 





Figura 2. 1-3, Parihiatus aquaticus sp. nov.; 1, vista ecuatorial, CTES-PMP 1721a: 139/21,5; 2, vista ecuatorial, CTES-PMP 1970a: 148/23,9; 
3, vista ecuatorial, CTES-PMP 1721a: 140/13,8; 4-7, Margocolporites gleditsioides sp. nov.; 4, vista polar, CTES-PMP 1967d: 141,2/10,3; 5, vista 
polar, exina en corte óptico, CTES-PMP 1967d: 141,2/20,3; 6, vista ecuatorial foco superior y detalle de la apertura, CTES-PMP 1721a: 
144/10,5; 7, vista general en corte óptico, CTES-PMP 2033a: 140,8-16,8; 8-12, Margocolporites constrictus sp. nov.; 8, vista general del grano, 
foco superior, CTES-PMP 1711a: 132/18; 9, vista ecuatorial, CTES-PMP 1711: 132/18; 10, vista polar, CTES-PMP 1697d: 150/11,8; 11, vista 
ecuatorial, CTES-PMP 1967b: 146,5/11,5; 12, vista ecuatorial, CTES-PMP 2044: 143/15,2. Escala= 10 um. 
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MAUTINO y GARRALLA: POLEN FÓSIL DE ANGIOSPERMAS, SALTA 


entre los más antiguos, en el Turoniano de Israel con hojas 
de Pontederites eichhornioides Krassilov (afines a Pontederia 
sp. y Eichhornia sp.), coleccionada junto a Potamogeton L. y 
Araceae (Friis et al, 2011). En el Campaniano de Egipto, se 
mencionan también hojas de Pontederia y de Eichhornia junto 
a otras plantas acuáticas (Friis et al, 2011; Coiffard y Mohr, 
2018). Para el Maastrichtiano de Canadá se describen pali- 
nomorfos afines a Pontederia (Jarzen, 1978). Sin embargo, 
Muller (1981) los relaciona a Ovoidites ligneolus (Potonié) 
Thomson y Pflug, especie tipo del género fósil Ovoidites 
Potonié (algas verdes). 

La cita de polen más temprana y segura afín a Pontederia 
proviene de depósitos del Cretácico Tardivo—-Paleógeno de 
Estados Unidos de América (Tschudy, 1961) y del Eoceno en 
la Formación Green River (Wodehouse, 1932). Para el Terciario 
del mismo país, Hollick (1929) encuentra hojas de Pontederites 
sp., afín a la actual Pontederia, y Pontederites thecoides 
Hollick asignada con dudas a Pontedería cordata. En el 
Eoceno de la India, Patil y Singh (1978) describen tallos mi- 
neralizados con pecíolos y raíces de Elchhornia. Más tarde, 
Cook (1998) analiza la anatomía de estos fósiles y los en- 


cuentra similares al género Monochoria C. Presl. Para el 


Eoceno y Cenozoico tardío de Alemania se citan hojas y se- 
millas semejantes a Eichhornia y Monochoria (Mai y Walther, 
1978, 1985; Wilde, 1989). Para el Mioceno temprano de 
Polonia, Macko (1957) dio a conocer granos de polen afín a 
Eichhornia paniculata (Fig. 3). 

Actualmente Pontederia comprende 26 especies de dis- 
tribución Neotropical, en su gran mayoría son nativas del 
continente americano, no obstante a algunas especies de 
Pontederia subgénero Monochoria y de Pontederia subgé- 
nero Eichhornia se las encuentra en África, Australia y Asia 
(Pellegrini et al., 2018). Las especies Pontederia azurea, P. 
cordata, P. crassipes, P. rotundifolia y P. subovata citadas para 
Argentina por Zuloaga et al. (2008), tienen una distribución 
que alcanza las costas del Río de la Plata, las provincias de 
Salta, Buenos Aires, Córdoba, Corrientes, Entre Ríos, Mendoza, 
Formosa, Misiones y Santa Fe. El área de distribución nativa 
de P. crassipes y P. subovata abarca Sudamérica; P. cordata, 
desde Canadá hasta Argentina; P. azurea y P. rotundifolia, en 
Centro y Sudamérica (Zuloaga et al., 2008; CABI, 2019; GBIF, 
2019). Estas especies llamadas indistintamente “cama- 
lotes” son hierbas anuales o perennes, acuáticas o hidrófitas 


de agua dulce, palustres a flotantes libres, viven en hume- 
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Figura 3. Mapa de la distribución actual de Pontederia azurea, Pontederia cordata, Pontederia crassipes, Pontederia rotundifolia y Pontederia 
subovata (en verde) y registros paleobotánicos afines al género Pontederia (círculos en rojo). La flecha indica la ubicación de la localidad fosilífera. 





dales y zonas bajas como bañados, bordes de lagunas, es- 
teros y zanjas con agua más o menos permanente (Hernández, 
2007). Pontederia crassipes, conocida comúnmente como 
"aguapé”, forma parte de los embalsados y es muy cono- 
cida en el ecosistema del Iberá (Arbo et al., 2002). 

Distribución geográfica y estratigráfica. Provincia de Salta, 
localidad Quebrada del Estanque, Formación Palo Pintado 


(Mioceno tardío). 


Clase TRICOLPORATAE lversen y Troels-Smith, 1950 


Género Margocolporites Ramanujan, 1966 


ex Srivastava, 1969 emend. 


Especie tipo. Margocolporites tsukadae Ramanujan, 1966 exSrivastava, 
1969. Tamil Nadu, India; Mioceno. 


Emended diagnosis. Pollen grains isopolar, radiosymetric, 
oblate to prolate. Tricolporate or tricolpor(oidJate, colpus with 
apertural membrane and psilate, granular or microreticulate 
margo. Exine reticulate, retipilate, scabrate or psilate. 
Diagnosis enmendada. Granos de polen isopolares, ra- 
diosimétricos, oblatos a prolatos. Tricolporados o tricolpo- 
r(oid)ados, colpos con membrana apertural, margo psilado, 
granular o microrreticulado. Exina reticulada, retipilada, es- 
cabrada o psilada. 

Observación. El género Margocolporites es enmendado 
para incluir a granos de polen con forma prolata y aperturas 


tricolpor(oid)adas. 


Margocolporites gleditsioides sp. nov. 
Figura 2.4—2.7 


IFPNI urn:idName:fossilplants.info:species:07D39705-1D04-F771-353E- 
0C8794866196 
PFNOO2486 urn:Isid:plantfossilnames.org:act:2486 


2017 Margocolporites sp. — Mautino et al., p. 63. 
2019 Margocolporites sp. — Anzótegui et al, p. 10. 


Derivación del nombre. El nombre del epíteto específico alude 
a la afinidad botánica al género Gleditsia de las Fabaceae. 

Diagnosis. Pollen grains isopolar, radiosymmetric, medium- 
sizea, oblate spheroidal to prolate spheroidal, subtriangular amb. 
Tricolporate, lalongate ora, long and broad colpus with margo 
and apertural membrane. Exine semitectate, reticulate, lumina 
larger in mesocolpia becoming smaller toward colpate margins. 


Diagnosis. Granos de polen isopolares, radiosimétricos, de 


Y q 
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tamaño mediano, oblatos esferoidales a prolato esferoida- 
les, ámbito subtriangular. Tricolporados, ora lalongados, 
colpos largos y anchos con margo y membrana apertural. 
Exina semitectada, reticulada, lúmenes de mayor tamaño 
en los mesocolpios que disminuyen hacia los márgenes de 
los colpos. 
Material tipo. Holotipo, 1721a: 144/10,5. Paratipo, 1967d: 
141,2/710,3. 
Material referido. CTES-PMP 1967a: 139,10/11,6; 143,8/10,3; 
1967d: 146,2/9,4; 145,3/10,3; 143,3/14,3; 139,3/16,3; 1967c: 
148,9/16,9; 143,9/14,5; 1711a: 138,3/10,9; 2033a: 140,8/16,8 
y 145/12. 
Descripción. Granos de polen isopolares, radiosimétricos, de 
19-29 um de eje polar y 18-26 um de diámetro ecuatorial, 
tamaño mediano, oblatos esferoidales a prolatos esferoi- 
dales, ámbito subtriangular, con lados levemente convexos. 
Tricolporados, ora lalongados de 2,5-3 por 5 um (alto por 
ancho), colpos largos y anchos (5-8 um) que llegan a los 
polos delimitando un pequeño apocolpio (5-6 um), margo 
psilado de +1 um, membrana apertural escabrada, meso- 
colpio de 15-17 um. Exina semitectada, simplibaculada, re- 
ticulada, heterobrochada. El espesor de la exina es mayor 
en las áreas ecuatoriales (2,5-4 um) y disminuye hacia las 
aperturas (1,5-2 um). Muros sinuosos de +0,5 um, lúme- 
nes de forma irregular (0,5-1,5 um), disminuyendo desde 
los mesocolpios hacia los colpos. 
Observaciones. La especie tipo Margocolporites tsukadae del 
Mioceno de la India comparte con Margocolporites gleditsioides 
sp. nov. la presencia de colpos anchos, margo, membrana 
apertural y exina reticulada, difiere en el mayor tamaño de 
los granos, espesor de la exina, forma lolongada de los ora 
y retículo homobrochado. Dryadopollis minima Barreda de la 
Formación Chenque (Mioceno) en la provincia de Chubut, 
Argentina, es similar en cuanto al tamaño de los granos, la 
presencia de colpos con membrana apertural y disminución 
del espesor de la exina hacia las aperturas (Barreda, 1997). 
No obstante, difiere por la forma subcircular de sus Ora, 
menor espesor de la exina y por el diámetro de los lúmenes 
que disminuyen hacia los colpos y apocolpios. 
Margocolporites sp., descripto por Jarzen et al. (2010) 
para el Grupo Alum Bluff del Mioceno medio de Estados 
Unidos de América, se asemeja por compartir los caracte- 


res de colpos largos y anchos con membrana apertural y re- 
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Figura 4. 1, Mapa de distribución actual de Gleditsia amorphoides (en verde) y de los registros paleobotánicos afines al género Gleditsia 
(círculos en rojo). La flecha indica la ubicación de la localidad fosilífera. 2, Mapa de distribución actual de Parkinsonia aculeata (en verde). La flecha 


indica la ubicación de la localidad fosilifera. 


tículo heterobrochado de muros sinuosos, difiere por el 
mayor tamaño de los granos, espesor del margo, poros in- 
distintos y la disminución del diámetro de los lúmenes del 
retículo desde los mesocolpios hacia los polos. Si bien los 
autores expresan cierta similitud botánica al género Gleditsia, 


asignan a Margocolporites sp. una afinidad al género Gordonia 


Ellis (Theaceae). Gleditsia sp., descripto por Corbett (2004) 
también para el Mioceno medio de Alum Bluff, comparte con 
la nueva especie la presencia de membrana apertural, y 
difiere por el mayor tamaño de los granos, escultura reticulada 
estriada y aperturas tricolpadas. Margocolporites cribellatus 


Srivastava del Paleoceno de Estados Unidos de América, es 





semejante por la forma oblata de los granos, ora lalonga- 
dos, colpos largos con margo y membrana apertural, y difiere 
por el mayor espesor del margo y retículo homobrochado 
(Srivastava, 1972). Retitricolporites sp., ilustrada por Hekel 
(1972), del Cenozoico de Australia, se asemeja por la forma 
de los lúmenes y difiere por los colpos angostos y la ausen- 
cia de membrana apertural. 

La comparación de esta nueva especie fósil con el polen 
actual de las Fabaceae, Salicaceae y Caprifoliaceae per- 
mite concluir que las Fabaceae y especialmente Gleditsia 
amorphoides (Flores y Sánchez, 2010; Fernández-Pacella et 
al, 2013) es la especie que comparte la mayoría de los ca- 
racteres palinológicos (forma y tamaño de los granos, nú- 
mero y Características de las aperturas y de la exina). Por lo 
tanto se establece afinidad botánica de la nueva especie a 
Gleditsia amorphoides, Fabaceae. 

Los fósiles más antiguos relacionados al linaje de Gleditsia 
provienen del Eoceno de Norteamérica, aunque el género 
recién está bien documentado desde el Mioceno en América 
y Asia (Fig. 4.1). En general es escaso comparado con otros 
registros genéricos de angiospermas (Herendeen et al., 
1992; Schnabel et al., 2003). 

En Argentina se describen dos especies de leños: 
Gleditsioxylon riojana Martínez del Mioceno tardío—Plioceno 
temprano, de la Formación Toro Negro en la provincia de La 
Rioja y para el Plioceno—Pleistoceno de Formación Ituzaingó 
en la provincia de Entre Ríos, se describe Gleditsioxylon 
paramorphoides Franco y Brea con afinidad a Gleditsia 
amorphoides (Martínez y Rodríguez-Brizuela, 2011; Franco 
y Brea, 2013). 

Para el Mioceno de Estados Unidos de América, Graham 
(1999) solo cita polen de Gleditsia, y Schnabel et al. (2003) 
a leños y hojas de Gleditsia montanenese Prakash et al. y 
Gleditsia columbranum Prakash y Barghoorn, ambas con fuertes 
afinidades a Gleditsia triacanthos L. En Asia, se registra en el 
Mioceno de Japón un leño de Gleditsioxylon palaeojaponicum 
Múller-Stoll y Madel (en Franco y Brea, 2013) y hojas de 
Gleditsia sp. y de Gleditsia allemanica Heer, esta última del 
Plioceno de los Cáucasos (Herendeen et al., 1992; Schnabel 
et al., 2003). También para el Mioceno de China se mencio- 
nan hojas de Gleditsia parajaponica Guo y Zhou y Gleditsia 
miosinensis Hu y Chaney, similares a las actuales Gleditsia 


japonica Miq. y Gleditsia sinensis Lamarck (Guo y Zhou, 1992). 
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En Europa no hay evidencias certeras atribuibles a Gleditsia 
(Schnabel et al., 2003). 

En la actualidad el género Gleditsia comprende 13-16 
especies con amplia distribución en regiones subtropicales 
en Asia, Norte y Sudamérica. En general son árboles espi- 
nosos y caducifolios, habitan en bosques subtropicales y 
templados secos, bosques húmedos de tierras bajas y bos- 
ques pantanosos (Lewis et al., 2005). Gleditsia amorphoides, 
endémica de Sudamérica, habita el norte de Argentina, sur 
de Brasil, Paraguay, Bolivia y Uruguay. En Argentina se la 
encuentra en las provincias de Salta, Chaco, Corrientes, 
Entre Ríos, Formosa, Jujuy, Misiones y Santa Fe (Lewis et al., 
2005; Ulibarri, 2008; Zuloaga et al, 2008) (Fig. 4.1). Su nom- 
bre común es “espina de Cristo” o “espina corona” y se Ca- 
racteriza por ser un árbol mesoxerofítico que alcanza los 10 
m de altura, formando parte del estrato arbóreo bajo en di- 
ferentes comunidades de los bosques higrófilos o de las sel- 
vas en las regiones del Parque Chaqueño, Mesopotamia y 
Yungas de Argentina (Burkart, 1952; Tortorelli, 2009). Tam- 
bién habita los bosques del Chaco Húmedo, en los cuales 
forma parte del estrato intermedio de la selva (Martínez y 
Rodríguez-Brizuela, 2011; Franco y Brea, 2013), los Bosques 
Estacionales Secos Neotropicales (BSEN) (Mogni et al, 2015) 
y bosques abiertos y quebrachales del Parque Nacional 
Mburucuyá (Vanni et al., 2017). 

Distribución geográfica y estratigráfica. Provincia de Salta, 
localidad Quebrada del Estanque, Formación Palo Pintado 


(Mioceno tardío). 


Margocolporites constrictus sp. nov. 
Figura 2.8-2.12 


IFPNI urn:idName:fossilplants.info:species:9E1010F2-123F-CD4C-67DO- 
9FC57A4130A2 
PFNO02487 urn:Isid:plantfossilnames.org:act:2487 


Derivación del nombre. El epíteto específico se refiere al ca- 
rácter del margo constricto dominante en este tipo de pali- 
nomorfos. 

Diagnosis. Pollen grains isopolar, radiosymmetric, medium size, 
prolate to spheroidal prolate, subtriangular amb. Tricolpor(oid)ate, 
lalongate poroids. Long and broad colpus, constricted at the 
height of the poroid, with margo and apertural membrane. 
Semitectate, reticulate, heterobrochate exine. Lumina larger in 


mesocolpia becoming smaller towards the colpi. 
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Diagnosis. Granos de polen isopolares, de simetría radial, 
tamaño mediano, prolatos a prolatos esferoidales, ámbito 
subtriangular. Tricolpor(oidjados, poroides lalongados. Col- 
pos largos y anchos, constrictos a la altura del poroide, con 
margo y membrana apertural. Exina semitectada, reticulada. 
Lúmenes de mayor tamaño en los mesocolpios que dismi- 
nuyen hacia los colpos. 

Material tipo. Holotipo, CTES-PMP 1967b: 146/11,5. Para- 
tipo, CTES-PMP 1967d: 150/11,8. 

Material referido. CTES-PMP 1967a: 141,5/16,51; 1967b: 
139/15; 146,5/11,5; 1967d: 149/6; 1711a: 132/18; 
145/11; 128/15; 2044: 143/15,2. 

Descripción. Granos de polen isopolares, radiométricos, de 
27-29 um de eje polar y 19-26 um de diámetro ecuatorial; 
tamaño mediano, prolato a prolato esferoidal, ámbito sub- 
triangular. Tricolpor(oid)ados, poroides lalongados de 3-4,5 
por 5-6 um (alto por ancho). Colpos largos y anchos (5-8 
um) que llegan a los polos delimitando un pequeño apocol- 
pio (5-6 um), constrictos a la altura del poroide, con margo 
psilado (1,5-2 um) y membrana apertural escabrada. Me- 
socolpios de 14-16 um. Exina simplibaculada, semitectada, 
reticulada, heterobrochada, cuyo espesor es mayor en las 
areas ecuatoriales (2-4,5 um) y se adelgaza hacia las aper- 
turas (2-2,5 um). Muros de 0,5-0,7 um y lúmenes de forma 
poligonal a subcircular (0,8-2,5 um) que disminuyen desde 
los mesocolpios hacia los colpos, con columelas libres. 
Observaciones. La especie tipo Margocolporites tsukadae 
difiere de la nueva especie por la forma oblata a suboblata 
de los granos, presencia de aperturas colporadas y retículo 
homobrochado. Margocolporites constrictus sp. nov. y 
Margocolporites gleditsioides sp. nov. comparten la presencia 
de colpos anchos con margo y membrana apertural, retículo 
con lúmenes que disminuyen desde los mesocolpios hacia 
los colpos y menor espesor de la exina bordeando las aper- 
turas. Margocolporites constrictus sp. nov. se diferencia por 
la forma de los granos, mayor tamaño de los lúmenes del 
retículo y por las aperturas tricolpor(oid)adas con margo 
conspicuo. Retitricolporites guianensis Van der Hammen y 
Wymstra del Oligoceno—-Mioceno de Guyana, es similar por 
la forma prolata, presencia de margo en los colpos, exina re- 
ticulada y espesor de la exina (Van der Hammen y Wymstra, 
1964). Difiere por poseer aperturas tricolporadas, muros del 


retículo multicolumelar y mayor tamaño de los granos. 


Rhoipites? perprolatus Rodríguez-Forero et al. del Eoceno 
de Colombia, si bien comparte el carácter de exina semitec- 
tada cuyo espesor decrece hacia las aperturas, se diferencia 
por ser tricolpado, ocasionalmente tricolporado y con lúme- 
nes elongados en el sentido del eje polar que disminuyen 
hacia los apocolpios (Rodríguez-Forero et al., 2012). 

Bombapollis hectori¡ Pocknall del Oligoceno de Nueva 
Zelanda, comparte la forma prolata de los granos y retículo 
heterobrochado. Difiere por el mayor tamaño de los granos, 
las aperturas tricolporadas y la sexina suprareticulada con 
tectum perforado (Pocknall, 1982). 

La comparación de los principales caracteres palinológi- 
cos de la nueva especie fósil con los del polen actual de las 
Fabaceae permitió establecer que presenta mayor similitud 
con el género Parkinsonia. Entre sus especies, los granos de 
polen de Parkinsonia aculeata y Parkinsonia praecox (Ruiz y 
Pav. ex Hook.) Hawkins comparten con la especie fósil los 
caracteres del retículo heterobrochado, lúmenes que decre- 
cen hacia los colpos, con columelas libres y disminución del 
espesor de la exina hacia las aperturas. No obstante, se 
evidencia mayor afinidad con P. aculeata por la forma de 
los granos (prolato a prolato esferoidal) y las aperturas tri- 
colpor(oid)adas (Tab. 2). 

Es de destacar que las características palinológicas pu- 
blicadas por Senesse (1980), Del Pino y Díez Dapena (1990), 
Trigo y García (1990), Halbritter et al. (1998) y Perveen y 
Qaiser (1998) sobre P. aculeata no son concordantes, pues 
se observa variabilidad en su descripción morfológica (forma 
y tamaño de los granos, tipo de aperturas y margo). Es así 
que los granos de polen han sido descriptos como oblatos a 
prolatos, con o sin margo y de tamaño pequeños, medianos 
o grandes (Tab. 2). 

Hasta el momento no se citan registros paleobotánicos 
afines al género Parkinsonia. 

El género Parkinsonia está representado por 11 especies 
de arbustos y árboles. Es originario de zonas áridas, se- 
miáridas y subhúmedas, integra la vegetación de los ma- 
torrales tropicales estacionalmente secos, matorrales 
semiáridos, dunas costeras y planicie aluvial (Lewis et al., 
2005). En la Argentina crecen dos especies Parkinsonia acu- 
leata y Parkinsonia praecox, ambas nativas (Zuloaga et al., 
2008). Parkinsonia aculeata es un árbol pequeño de 3a7 m 


de altura, conocido como “cina-cina” o “palo verde”, se dis- 
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MAUTINO y GARRALLA: POLEN FÓSIL DE ANGIOSPERMAS, SALTA 


tribuye desde el sur de los Estados Unidos de América, 
México hasta Argentina. Se la encuentra en las provincias 
de Buenos Aires, Catamarca, Chaco, Corrientes, Entre Ríos, 
Formosa, La Pampa, Salta, Santiago del Estero y Santa Fe 
(Fig. 4.2). Es una especie heliófila y pionera de las provincias 
fitogeográficas del Chaco, Espinal, Paranaense, Yungas y 
Monte. Común a orillas de los ríos, arroyos o aguadas, a me- 
nudo en terrenos bajos 0 a lo largo de cursos de ríos y tam- 
bién es capaz de soportar largos meses de sequía (Demaio 
et al., 2002; Ulibarri, 2008; Fabricante y Feitosa, 2010). 

Distribución geográfica y estratigráfica. Provincia de Salta, 
localidad Quebrada del Estanque, Formación Palo Pintado 


(Mioceno tardío). 


DISCUSIÓN 

De acuerdo a las paleocomunidades establecidas por 
Galli et al. (2011) para la Formación Palo Pintado, Parihiatus 
aquaticus sp. nov. formaba parte de la vegetación acuática 
dulceacuícola y/o palustre acompañada por integrantes de 
Cabombaceae, Cyperaceae, Haloragaceae, Hydrocharitaceae, 
Mayacaceae, Onagraceae, Sparganiaceae y Equisetaceae junto 
a las algas verdes. Por otra parte, Margocolporites gleditsioides 
sp. nov. y Margocolporites constrictus sp. nov. conformaban 
con otras especies de Fabaceae, Myrtaceae, Asteraceae, 
Polypodiopsida y Bryophyta sensu lato los bosques higró- 
filos y/o en galería (Galli et al., 2011; Mautino et al., 2017). 
Margocolporites gleditsioides sp. nov. además habría inte- 


grado la paleoflora antecesora de los actuales BSEN. 


Pontederia 

Los registros fósiles más antiguos vinculados a Pontederia 
coinciden con la edad del grupo troncal del clado de las 
Pontederiaceae, basada en datos moleculares y estimada 
para el Turoniano tardio-Coniaciano temprano (89 Ma) por 
Janssen y Bremer (2004). Givnish et al. (2018) llegan a los 
mismos resultados y establecen que la tasa de diversifica- 
ción de las Pontederiaceae se mantuvo baja y constante 
desde su origen. El registro fósil de Pontederia, con amplia 
distribución geográfica y cronoestratigráfica, es escaso 
hasta el momento (Fig. 3), probablemente a que en general, 
las monocotiledóneas (grupo al que pertenece Pontederia) 
con relación a las dicotiledóneas presentan menor repre- 


sentación en las floras actuales y fósiles (Taylor et al., 2009). 


Además, el polen de las monocotiledóneas es frecuente- 
mente difícil de diferenciar de algunas Magnoliidae, incluso 
de las algas, y su baja producción por el tipo de polinización 
entomófila que presentan (Jarzen, 1979; Van Geel y Grenfell, 
1996; Friis et al., 2011), constituyen una serie de elemen- 
tos que dificultan su representación fósil e identificación. 
Las especies de la familia Pontederiaceae, al igual que la 
de muchas otras de hábitos acuáticos, tienen actualmente 
una amplia distribución geográfica con taxones ocupando 
areas disyuntas. Con muy pocas excepciones el clado basal 
de la familia se encuentra limitado al nuevo mundo (Barrett 
y Graham, 1997). Se postula que, en el Eoceno temprano, 
Pontederia tuvo una distribución exclusivamente tropical 
desde Sudamérica hasta Norteamérica a través de Centro- 
américa. Desde el Eoceno tardío al Plioceno temprano, por- 
ciones de Centroamérica estuvieron inundadas con eventos 
de ascenso y descenso, por lo que en este escenario la es- 
peciación habría tenido lugar en áreas aisladas (Hernández, 
2007). Eckenwalder y Barrett (1986) basados en estudios 
filogenéticos, señalan que los taxones norteamericanos 
parecen ser morfológicamente más apomórficos en com- 
paración con los de regiones tropicales de Sudamérica, lo 
que sugiere que podrían haber migrado hacia el norte en el 
Mioceno a través de contactos intercontinentales. 
Eckenwalder y Barrett (1986) y Barrett y Graham (1997) 
proponen también que Sudamérica podría haber sido su cen- 
tro de origen y que se habrían dado eventos de dispersión a 
larga distancia hacia África a través del océano Atlántico, 
ocurridos en varias oportunidades y separados en el tiempo. 
La colonización y explotación de los nuevos ambientes po- 
siblemente se vio favorecida por sus exitosas estrategias 
reproductivas como son la propagación vegetativa y la dis- 
persión de semillas a través de las patas de aves migrato- 
rias (Barrett y Graham, 1997). Por lo tanto, la hipótesis de 
considerar a Sudamérica como centro de origen de las 
Pontederiaceae está respaldada por la filogenia, la apomor- 
fía de las especies norteamericanas con respecto a las sud- 
americanas (Eckenwalder y Barrett, 1986; Barrett y Graham, 
1997) y por la diversidad de especies concentradas princi- 
palmente en Sudamérica. No obstante ello, se debe consi- 
derar que los fósiles más antiguos en América (Cretácico) 
provienen del norte, siendo los de este trabajo los primeros 


citados para Sudamérica y Argentina en particular. 
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Gleditsia 

Los registros fósiles están representados a partir del polen, 
hojas y leños con amplia distribución geográfica (Fig. 4.1). Los 
más certeros provienen del Mioceno de América y Asia. 

Un análisis filogenético de los géneros hermanos Gleditsia 
y Gymnocladus Lamarck basados en datos moleculares y 
morfológicos plantean que ambos taxones se habrían ori- 
ginado en el este de Asia durante el Eoceno temprano 
(Herendeen et al., 1992; Schnabel et al., 2003). 

Según Schnabel et al. (2003) para Gleditsia se reconoce 
un evento de disyunción entre Asia oriental y Norteamérica, 
y una inusual disyunción entre Asia y Sudamérica. Gleditsia 
amorphoides posee una distribución disyunta con respecto a 
las demás especies y forma un clado basal con dos especies 
del este de Asia (Gleditsia sinensis Lamarck, de China y Gleditsia 
rolfeiWidal, de Taiwán) del cual divergieron las demás espe- 
cies del género. El origen de esta disyunción florística actual 
es pobremente conocido y poco estudiado. Son dos las hi- 
pótesis que pretenden explicar la distribución sudamericana 
de Gleditsia amorphoides respecto del lugar de origen, una 
de ellas aduce que el ancestro de esta especie podría haber 
llegado por dispersión a larga distancia a través del océano 
Pacífico durante el Mioceno, seguido de un evento de es- 
peciación condicionado por el aislamiento de Sudamérica 
durante el Cenozoico. La otra explica que habría ocurrido 
a través del estrecho de Bering, dispersándose por Norte- 
américa hasta Sudamérica, donde las especies ancestrales 
de Gleditsia se habrían extinguido y sus representantes 
actuales provendrían de una segunda radiación que viene 
de Asia. Dada esta última situación, Martínez y Rodríguez- 
Brizuela (2011) plantean otra alternativa paleobiogeográ- 
fica como un posible origen sudamericano del género 
Gleditsia en el Paleógeno, donde los ancestros (filiados con 
Gleditsia amorphoides) habrían migrado desde Sudamérica 
hacia Norteamérica y así llegar a Asia. Las especies nortea- 
mericanas pudieron haberse extinguido y a partir de una 
nueva diversificación de las especies asiáticas, ocurrida 
probablemente en el Neógeno, habrían vuelto a radiar y 
colonizar Norteamérica. El lugar basal que ocupa Gleditsia 
amorphoides en el clado, su distribución endémica en Sud- 
américa y los fósiles citados para Argentina (dos leños del 
Mioceno/Plioceno y Pleistoceno), junto a la nueva especie 


de palinomorfos (Margocolporites gleditsioides sp. nov.) da- 


14 


Y q 
APA | Publicación Electrónica - 2021 - Volumen 21(1): 1-17 


rían sustento a la hipótesis evolutiva enunciada por Martínez 


y Rodríguez-Brizuela (2011). 


Parkinsonia 

Lavin et al. (2005) señalan que las primeras Fabaceae 
aparecen durante el Paleoceno tardío/Eoceno temprano 
(56 Ma), las subfamilias Caesalpinioideae, Mimosoideae y 
Papilionoideae así como otros clados taxonómicamente 
grandes dentro de ellas, comenzarían a diferenciarse entre 
los 55 y 50 Ma y el clado que integra Parkinsonia aculeata 
hace 40,3 Ma (Eoceno). Por lo tanto, Margocolporites constrictus 
sp. nov. constituye el primer taxón fósil afín a Parkinsonia 


aculeata reconocido en el Mioceno tardío (Fig. 4.2). 


CONCLUSIÓN 

En el presente trabajo se propone la enmienda del género 
Margocolporites Ramanujan, 1966 exSrivastava, 1969 emend. 
y se dan a conocer tres nuevas especies fósiles: Parihiatus 
aquaticus sp. nov. (afín a Pontederia spp.), Margocolporites 
gleditsioides sp. nov. (afín a la especie actual Gleditsia 
amorphoides, Fabaceae) y Margocolporites constrictus sp. nov. 
(afín a la especie actual Parkinsonia aculeata, Fabaceae). 

Los mencionados taxones que integran la palinoflora 
de la Formación Palo Pintado (aflorante en la localidad 
Quebrada del Estanque, en la provincia de Salta) constituyen 
las primeras citas de polen para Sudamérica en el lapso 
Cretácico—Pleistoceno. Además amplían el escaso registro 
paleobotánico de taxones fósiles afines a los géneros actua- 
les Pontederia, Gleditsia y Parkinsonia y señalan para el nor- 
oeste de Argentina una distribución geográfica coincidente 
con el área de distribución nativa de las especies actuales 
afines. 

El registro polínico fósil de Parihiatus aquaticus sp. nov., 
Margocolporites gleditsioides sp. nov. y Margocolporites constrictus 
sp. nov. demuestra que los antecesores de Pontederia spp., 
Gleditsia amorphoides y Parkinsonia aculeata ya estuvieron 
integrando la vegetación del Mioceno de la región. 

Finalmente, este trabajo aporta nuevos elementos a 
la paleoflora del noroeste argentino acrecentando el co- 
nocimiento de la historia evolutiva de las Fabaceae y 
Pontederiaceae, en especial al considerar las hipótesis de 
que Sudamérica podría ser el centro de origen de Gleditsia 


amorphoides y Pontederia. 
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